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摘要 微生物是驱动海洋元素循环的主体, 在调节全球气候变化中起着重要作用. 近半个世纪海洋研究的一个谜
团就是“为什么有着一个相当于大气CO2碳总量的惰性溶解有机碳(Recalcitrant Dissolved Organic Carbon, RDOC)
库在海洋中长期存在?”. 生物泵(Biological Pump, BP)和微食物环(Microbial Loop, ML)研究加深了我们对生物在
海洋碳循环中作用的理解, 但直到微型生物碳泵(Microbial Carbon Pump, MCP)理论的提出, 才真正阐释了海洋惰
性溶解有机碳来源和存储的生物地球化学机制. MCP是由微型生物介导的溶解有机碳(非沉降)转化和迁移的海
洋储碳新机制, 提出了RDOC产生的3个重要途径: (1) 微型生物特别是异氧细菌和古菌在有机质降解代谢过程中
改造并分泌RDOC; (2) 病毒颗粒裂解宿主导致细胞的死亡并释放RDOC; (3) 原生动物等捕食者摄食微型生物并
释放RDOC. MCP揭示了海洋RDOC的惰性机制, 定义了两类RDOC组分(RDOCc和RDOCt), 为调节气候和改善生
态环境提供了可验证的理论. 为纪念中国科学家在海洋碳循环领域的突出贡献, 文章在回顾海洋微型生物与碳循
环相关研究基础上, 系统总结并讨论了MCP理论提出以来中国在此领域的国际引领地位和影响力, 并展望了未来
研究的方向.
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1 引言
全球气候变化的加剧引发了全人类的持续关注.
联合国政府间气候变化专门委员会(IPCC)特别评估报
告指出, 人类活动导致大气二氧化碳(CO2)持续升高是
造成气候变化和自然灾害频发的主因. 海洋是地球系
统中最大的活跃碳库, 在调节气候变化中扮演着至关
重要的角色. 中国碳循环研究正在从陆地(陈泮勤等,
2004)逐渐延伸到海洋, 并聚焦陆海统筹, 把其作为未
来碳循环及气候变化研究的突破方向 (刘纪化等 ,
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中华人民共和国成立70周年专题进 展
2015).
IPCC第五次气候变化评估报告(AR5)指出,海洋碳
汇从1980~1989年的(2.0±0.7)PgC a−1增加至2000~2009
年的(2.3±0.7)PgC a−1, 即在此20年间, 海洋碳汇以每十
年0.15PgC的速度增加(秦大河和Stocker, 2014). 同时,
海洋正在经历升温、缺氧、酸化等现象, 这个全球最
大的生态系统正遭受人类活动的极大影响.
中国关于海洋碳循环的研究起步较晚, 前期主要
跟随国际海洋碳循环相关的国际计划(唐启升, 1993),
例如, 国际地圈生物圈计划(IGBP)、海洋通量研究计
划(JGOFS)、全球海洋真光层研究计划(GOEZE)等,
主要包括海洋中碳在水平和垂直方向的转移过程, 碳
的沉积和再释放过程, 以及碳在微表层进行海-气交换
的动力学过程等研究(张正斌等, 2005). 而中国在海洋
碳循环的生物相关研究主要分为3个阶段:早期中国海
洋生物学基础研究阶段, 追踪国际主流和热点研究阶
段, 以及中国海洋碳循环生物地球化学过程研究的崛
起. 近10年来以中国科学家提出的微型生物碳泵(Mi-
crobial Carbon Pump, MCP)理论(图1)为标志的微生物
海洋学研究阶段, 展示了中国海洋碳循环研究正走向
一个新的高峰(焦念志等, 2011, 2013; 焦念志, 2012;
张传伦, 2018).
中国早期海洋生物研究主要源于科学家的自发兴
趣. 例如, 1927年中山大学生物系主任费鸿年组织了海
南岛沿海生物考察; 1934年中国科学社生物研究所等6
个单位组织了海南生物科学采集团. 从20世纪30年代
初开始, 国立北平研究院动物研究所先后对山东沿海
的海产动物进行多次调查(薛攀皋, 1992). 早期工作主
要针对部分海洋生物特别是鱼类、原生生物、珊瑚和
水产等方面的基础生物学开展, 后期由于抗日战争和
内战爆发而中止(郭金海, 2017). 新中国成立后, 国家
陆续建立了一批海洋科学研究机构. 20世纪80年代初
中国科学院、国家海洋局、教育部、地质矿产部、石
油部、农牧渔业部、交通部和沿海省、市、自治区,
建立了100多个海洋科研调查机构, 随后即开展了一系
列的海洋调查.其中比较系统的包括:渤海、北黄海西
部海洋综合调查(1957~1958), 全国海洋综合调查
(1958~1960), 南海中部、东北部综合调查(1974~
图 1 微型生物碳泵MCP对大洋惰性有机碳的贡献
源自Jiao等(2010)
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1934
1985), 全国海洋带和海涂资源综合调查(1980~1985),
全国海岛资源综合调查(1989~1993)和南沙群岛及其
邻近海区综合科学调查(1988年至“九五”).
上述海洋科学考察主要成果如下: (1) 通过海洋生
物分类、区系研究, 基本理清了中国近海各类动植物
的种类、形态、生态、分布及资源情况, 初步划分了
中国海区动植物区系. (2) 通过中国各海域浮游生
物、底栖生物和游泳生物的海洋生态学系统研究, 揭
示了种群组成、生活习性、季节变化、分布和移动,
以及与海洋环境的关系等, 并同期开展了生态系(eco-
system)概念性研究. (3) 海洋实验生态学研究方面, 经
过30多年的努力, 在主要经济海产动植物的实验生态
学研究方面取得显著进展, 其中海带、紫菜、对虾、
梭鱼和牙鲆等20多种鱼的实验生态学研究较有成效,
成功地解决了苗种培育、育珠技术和人工养殖技术,
获得了经济效益(司徒尚纪, 2009).
2 中国海洋碳循环生物地球化学过程研究
的崛起
关于海洋碳循环生物地球化学过程的启蒙研究,
是国际海洋通量研究计划(Joint Global Ocean Flux
Study, JGOFS, 1988~2003). 此国际计划主要目的是从
全球尺度研究海洋中控制碳及相关生物组成元素通量
变化的过程机制, 估算其与大气、海床和陆地之间的
交换以及海洋对大气CO2的吸收、储存和转移能力,
并预测大气CO2含量的变化趋势, 服务于气候和生物
资源研究(Giese, 1994). 这是国际上首次以海洋碳循
环为抓手, 将全球海洋过程与地域特征的耦合研究.
JGOFS是美国牵头、面向全球、以碳循环链接物理海
洋和生物海洋的“通用货币”, 并以生态系统模型和生
态系研究为具体途径, 首次搭建了地球系统和海洋学
科的桥梁. 该计划制定了一系列围绕CO2观测为主的
研究方法, 这些方法至今依然作为经典海洋学研究的
基本方法和范例. 同期, 青岛海洋大学在文圣常、冯
士筰的带领下, 率先开展了“九五”国家重大项目预研
究“胶州湾生态动力学”, 这是中国最早的以海洋生态
系统为核心的研究项目. 1990年, 王荣、宁修仁、李
永琪等将这些方法和相关科学概念引入中国. 中国生
物海洋学研究自此兴起(李永祺和吴宝铃, 1991; 王荣,
1991, 1993; 宁修仁, 1997).
随后, 国际上于1995年启动了IGBP的子计划“全
球海洋生态系统动力学(GLOBEC)”, 中国科学家唐启
升、苏纪兰等系统开展了生态系统动力学研究. 随后,
中国国家自然科学基金委启动了苏纪兰、唐启升领衔
的“九五”重大课题“渤海生态系统动力学与生物资源
持续利用”(唐启升等, 1996). 后续, 唐启升、苏纪兰继
续领导了国家重点基础研究发展计划项目“东、黄海
生态系统动力学与生物资源可持续利用(1999~2004)”
和“我国近海生态系统食物产出的关键过程及其可持
续机理”(唐启升等, 2005)项目, 持续推动着中国以碳
循环为主线的生物海洋学研究.
此阶段中国生物海洋系列调查研究, 主要集中在
真光层的初级生产和转运, 引入了新生产力(new pro-
duction)、再生生产力(regenerated production)等概念
(焦念志和王荣, 1993b), 并将“研究与生命活动有关的
海洋学问题”(王荣, 1993)定义为“生物海洋学(Biologi-
cal Oceanography)”.
海洋生物及有机碳的生产、转化和沉积过程是生
物海洋学的中心问题, 其核心是浮游植物生产率和现
场初级生产力的测定. 中国海洋初级生产力研究启萌
于20世纪50年代末(朱树屏和郭玉洁, 1959), 其后费修
绠对Doty和Oguri于1959发表的综述文章“应用14C测
定浮游生物初级生产力的方法”进行了翻译(费修绠,
1964), 国内初级生产力研究自此起步(彭作圣等 ,
1964). 1981年“西太平洋海洋生物学方法研讨会”和
1982年“中国生态学会海洋生态专业委员会”的召开,
推动了中国海洋初级生产力的研究(宁修仁, 1984). 此
后, 中国各海区的海洋初级生产力研究迅速发展起来
(费尊乐和李武, 1994).
中国科学家进一步细化了初级生产力结构、光动
力学及其产品结构, 并应用离子质谱法测定海洋新生
产力, 开辟了中国新生产力研究领域(焦念志和王荣,
1993a, 1994; 焦念志等, 1993). 20世纪90年代, 细胞生
物学和生物化学实验手段, 应用在浮游植物细胞不同
分裂、生长阶段的测定, 如DNA的定量技术、DNA合
成、ATP积累、碳和其他营养盐的同化比率. 通过荧
光着色技术, 放射性同位素标记, 色素比活性, 蛋白质
合成等技术, 建立了浮游植物生长的数学模式预测生
长率(孙军和宁修仁, 2005), 由此确认了微型和超微型
浮游植物对光合生产的重要贡献(刘诚刚等, 2010).
同期, 海洋生物储碳的研究亦成果显著. 由于海洋
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生物个体的大小差异, 通过个体丰度推算的生物量无
法准确表征各物种的实际贡献. 海洋中生物颗粒物绝
大多数是浮游植物, 而浮游植物细胞体积与碳含量之
间具有相关性. 国际上已取得了大量浮游植物细胞体
积和碳含量之间关系的研究成果, 而中国海区浮游植
物转换生物量的研究几近空白. 1995年国家教委“九
五”重大项目“胶州湾生态动力学预研究(1994~1997)”
协同欧洲北海生态学模型ERSEM中浮游植物功能群
的研究, 首次对胶州湾浮游植物进行了细胞体积转换
生物量的探索研究(孙军等, 1999, 2000, 2003), 提出了
基于全球常见860多个属的细胞体积计算模型(几乎涵
盖所有浮游植物), 得到广泛应用(Sun和Liu, 2003). 这
些成果为深入研究海洋生态系统及碳循环过程提供了
重要计算依据.
经典的二维和三维模式主要用于开展无机碳循环
模式和简单生物地球化学循环模式研究, 特别是三维
模式, 采用了Bacastow和Maier-Reimer(1990)提出的生
化过程参数化方案. 金心和石广玉(2000a, 2001)采用
GFDL(美国地球流体动力实验室)的海洋环流模式
(MOM2), 研究了被动示踪物14C在海洋中的分布, 进而
用该模式研究了海洋对人为CO2的吸收作用. 徐永福
等(1997)通过由二维温盐环流动力学模式得到的定常
流场驱动的海洋碳循环模式, 重点研究了无机碳的循
环. 浦一芬和王明星(2000)在大气和海洋之间的碳交
换, 光合作用和有机物氧化分解, 碳酸钙的产生和溶
解, 悬浮颗粒物的下沉等过程的基础上, 建立了二维
碳循环模式, 该模式包括6个状态变量. 邢如楠(2000)
考虑了生物泵过程和江河流入而增加的碳, 建立了三
维全球海洋碳循环模式. 金心等利用包括海洋化学过
程和生物过程的三维碳循环模式, 研究了海洋对大气
CO2的吸收和生物泵在碳循环中的作用(金心和石广
玉, 2000b, 2001).
刘茜等(2018)通过对中国邻近边缘海近10年碳通
量的历史资料综合研究, 提出中国边缘海在周年尺度
上是大气CO2的源, 全年向大气的释放量为(9.5±53)
TgC. 河流经过河口输送至中国边缘海的总碳量为
(59.6±6.4)TgC a−1, 中国境内河口释放CO2的总量为
(0.74±0.02)TgC a−1, 西太平洋每年输入中国边缘海的
总碳量为2.5PgC a−1. 可见, 西北太平洋输入中国边缘
海的碳通量巨大, 中国边缘海上层海洋颗粒有机碳输
出通量为(240±80)TgC a−1.
3 “微型生物碳泵”理论提出和发展的科学
历程
海洋碳循环是涉及全球变化的一个博大命题, 其
关键在于研究碳循环的过程与机制, 包括物理、化学
和生物过程. “生物泵”是近30年海洋碳循环研究的热
点之一(Azam等, 1983; Volk和Hoffert, 1985; 孙军,
2011, 2013; 孙军等, 2016). 生物泵起始于真光层, 浮
游植物通过光合作用将无机碳转化为溶解有机碳(Dis-
solved Organic Carbon, DOC)和颗粒有机碳(Particulate
Organic Carbon, POC), 其中部分以POC的形式通过沉
降等过程输送至深海, 部分以DOC的形式向下扩散至
深海(Azam等, 1983; 孙军等, 2016). 然而, 几十年的研
究积累使人们认识到生物泵导致的颗粒有机碳POC向
深海的输送十分有限, 绝大多数POC在沉降途中被降
解呼吸转化成CO2及其他形式的有机碳(图2).
海洋中绝大部分有机物以溶解态存在, 其中近
95%是生物难以降解的惰性溶解有机碳(Recalcitrant
Dissolved Organic Carbon, RDOC). 海洋中存在一个巨
大的RDOC库, 成就了海洋的长周期储碳. 20世纪60年
代末,美国科学家Richard T. Barber在《自然》(Nature)
杂志论述了海洋巨大溶解有机碳库的空间分布, 发现
巨大的碳库难以被生物降解, 称其形成机制为“未解之
谜”(Barber, 1968), 引起了广泛关注. 后续几十年间, 海
洋化学家不断研究海洋溶解有机碳库(Dissolved Or-
ganic Carbon Pool, DOC pool)的化学分子组成和空间
分布. 碳14定年不断揭示不同海区DOC的年龄, 特别
是测得深海溶解有机碳的平均年龄约为5000年
(Hedges, 1992). 海洋生物及生态学、海洋化学、物理
海洋学领域的科研工作者均尝试从各自角度解释该巨
大碳库的成因(Benner等, 1992; Hwang和Druffel, 2003;
Hertkorn等, 2006; Hansell, 2013), 但均未取得重大的
突破.
焦念志研究团队在系统研究基础上, 提出了微型
生物碳泵MCP理论框架, 指出海洋微型生物是RDOC
的主要贡献者, 在海洋碳循环和全球气候变化研究领
域产生了重大国际影响(Jiao等, 2010; Zhang等, 2018)
(图1和2).
MCP概念的提出始于对一类特殊功能类群细菌
好氧不产氧光合异养细菌(Aerobic Anoxygentic Photo-
trophic Bacteria, AAPB)的系统研究. AAPB是海洋微型
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生物中的一种重要功能类群, 由于其对氧的适应机制,
兼具自养和异养细菌的特点, 广泛分布于全球海洋真
光层, 在海洋生态系统的能量递与碳循环中具有重要
意义(焦念志, 2009). 然而, 以往对于AAPB的生态分
布规律的认识存在理论与实际不符合的情况, 主要是
由于原始AAPB计数方法不准确, 导致测量误差. 最初
普遍使用的计数方法为红外落射荧光显微镜技术(In-
fraRed Epifluorescence Microscopy, IREM)使得AAPB
计数值显著高于实际值. 焦念志等利用时间序列红外
荧光显微数字化技术(TIREM)实现了对AAPB的准确
定量(Jiao等, 2006), 并首次在全球范围调查了AAPB这
一重要微型生物功能类群的分布格局, 澄清了以往现
场实测结果的分歧, 纠正了以往理论上的偏颇认识,
查明了AAPB全球分布规律和关键调控机制(Jiao等,
2007, 2008).
对AAPB的研究激发了对海洋碳循环关键科学问
题的深入思考. 例如: 多样性极高的异养细菌类群, 是
否也同AAPB类似, 具有各自碳源利用特异性? 微型生
物介导的碳分馏和转化效应在海洋碳循环中具有怎样
的重要意义? 海洋巨大的溶解有机碳库的来源、形成
机制受什么因素影响等. “微型生物碳泵”理论框架, 从
全新的视角揭示了海洋微型生物是驱动海洋长周期储
碳的源动力, 解释了海洋中巨大溶解有机碳库存在的
原因和机制, 实现了海洋储碳理论框架的新突破.
4 “微型生物碳泵”理论核心认知及对海洋
学科的影响
4.1 “微型生物碳泵”理论核心认知
MCP是由微型生物承担的转化DOC的非沉降型
图 2 参与海洋碳循环的三种机制示意图: 生物泵、微生物环路和微型生物碳泵
源自Zhang等(2018)
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海洋储碳新机制. 海洋中大部分新生成的DOC易被微
生物利用, 在产生CO2的同时, 还会伴随着经微生物介
导而产生新的DOC过程. 据估计, 微生物产生的DOC
中大约有5~7%是惰性溶解有机碳RDOC, 这部分DOC
不会被迅速矿化, 可以积累在海洋中并长期存在, 从而
形成海洋RDOC库, 实现海洋内部碳的封存(Koch等,
2014). MCP理论框架提出了产生RDOC的3个重要途
径 : 微型生物细胞在生长代谢过程中改造并分泌
RDOC, 病毒颗粒裂解导致宿主细胞的死亡和裂解并
释放RDOC, 以及原生动物等捕食者摄食微型生物细
胞并释放RDOC.
MCP理论框架持续在丰富, 在具体研究过程中产
生了一系列重要认知. 目前, 主要体现在3个方面.
4.1.1 揭示RDOC生产的机制和过程、解释巨大的
海洋RDOC库的成因
MCP理论对RDOC组成、形成机制、ML生物地
球化学过程相互作用, 以及相关的群落迁移和营养动
力学等方面的研究起到了重要促进作用. 早期研究通
过测量常见的生化物质, 如碳水化合物、氨基酸和脂
质, 推测RDOC的组成. 有些脂质比碳水化合物或蛋白
质(水解成氨基酸)更耐生物降解, 可以在沉积物或岩
石中保存上亿或上十亿年. 元古代岩石中的烷烃也被
鉴定为异养细菌的生物标志物. 它们可能来自MCP活
动并促成了比现代海洋大100~1000倍的DOC库(Ridg-
well, 2011). 在近代海洋中, 泉古菌醇被确定为浮游奇
古菌门的一种主要的甘油二烷基甘油四醚(GDGT)生
物标志物. 对脂质溶解相的测量表明, GDGT的总丰度
每升为数十纳克. 然而, 一旦生物死亡, 其核心脂质可
能被纳入大颗粒(0.7~60μm), 迅速传输至深海, 成为深
海RDOC碳库的重要组成部分(Zhang等, 2018).
超滤(Ultrafiltration)、反相透析(Reverse Osmo-
sis)、电辅助透析(Electrically Assisted Dialysis)、固相
萃取(Solid Phase Extraction, SPE)等技术被广泛运用于
海洋DOC的分离(Hansell和Carlson, 2015), 改进的SPE
法简单且高效地浓缩了海洋DOC, 通过傅里叶变换离
子回旋共振质谱仪(Fourier Transform Ion Cyclotron
Resonance Mass Spectrometry, FT-ICR MS)和高场核
磁共振仪(Nuclear Magnetic Resonance, NMR)超高的
分辨率, 可以解析海洋复杂DOC的分子组成(Dittmar
等, 2008; Hertkorn等, 2013), 并在一定程度上推测分
子结构, 例如多环芳烃类和高度芳香族化合物(Koch和
Dittmar, 2006; Šantl-Temkiv等, 2013).
得益于超高磁场强度, FT-ICR MS能稳定地检测
并区分复杂的天然DOC, 甚至同位素分子, 为DOC比
对提供了“指纹图谱”(Hertkorn等, 2013; Šantl-Temkiv
等, 2013; Medeiros等, 2015), 大大推动了海洋生物地
球化学学科的发展. 富含羧基的不饱和脂环族化合物
(Carboxyl-rich Alicyclic Molecules, CRAM)就是通过
FT-ICR MS和NMR解析认知的一类重要RDOC化合
物, 其广泛分布于深海, 是MCP转化活性有机质的产
物, 并贡献于海洋储碳(Lechtenfeld等, 2015). 焦念志
等利用大型生态模拟系统Aquatron Tower Tank证实了
MCP能够高效的将浮游植物产生的活性DOC转化为
与深海类似的RDOC(Jiao等, 2018a). 野外调查亦印证
了MCP在储碳方面的贡献, 如赵诏等研究发现病毒颗
粒裂解聚球藻(浮游植物的一大类群)产生了与深海类
似的RDOC组分(Zhao等, 2017). 郑强等进一步揭示异
养微生物群落参与浮游植物分泌物和细胞碎片的降解
并产生RDOC(Zheng等, 2019). 蔡阮鸿等发现海水微生
物群落演替驱动了沉积物DOC向RDOC转化(Cai等,
2019). 综合野外观察、室内实验、大型生态模拟系
统、模型计算等, 焦念志等提出MCP是产生巨大海洋
RDOC的重要机制, 也是维持RDOC库的主要机制
(Jiao等, 2018a).
4.1.2 厘清深海RDOC的惰性机制
MCP理论框架解释了海洋RDOC库的成因, 厘清
维持深海DOC惰性的机制. 深海RDOC的惰性机制一
直是科学谜题(Barber, 1968): 由于海洋层化, 占据70%
海洋体积的深海充斥着低浓度的有机质(35~45μmol
C L–1), 但难以被微生物降解(Hansell, 2013). 焦念志等
通过跨学科研究, 率先提出深海RDOC的惰性机制假
说 , 并定义了RDOCc和RDOCt两类RDOC组分 :
RDOCc是部分DOC分子由于其在海水中的浓度低于
微生物利用的阈值而变得惰性; RDOCt则是一些结构
复杂的DOC分子, 在特定的生态环境中耐受微生物降
解(Jiao等, 2014).
Arrieta等(2015)富集了深海DOC并添加微生物开
展培养实验, 结果发现富集的DOC支撑了微生物的生
长, 依此提出深海RDOC库广泛存在着“被稀释”的活
性DOC, 误认为RDOC不存在分子结构惰性, 并将
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RDOC的惰性机制限定为“稀释效应”, 该研究引起国
际上广泛讨论. Jiao等(2015)利用Arrieta等(2015)研究
的原始数据证伪, 表明Arrieta等提出的“稀释效应主导
论”是伪命题. Wang等(2018)进一步利用Arrieta等研究
数据, 通过模型计算得出深海中近90%的RDOC是结
构惰性分子RDOCt, 而RDOCc仅占小部分. Shen和
Benner(2018)的富集培养实验也证实, 深海RDOC并非
由稀释造成. 焦念志等于2018年进一步提出无论是分
子结构惰性机制还是稀释的机制, 微生物的反复作用
不容忽视, 即微生物群落的反复演替参与代谢DOC分
子, 促进了活性DOC向RDOC转化, 微生物与DOC的
耦联和演替实验证实了该观点(Cai等, 2019). 此外, 随
着活性DOC被降解, 不断从高浓度被“稀释”到低浓度,
最终低于微生物吸收利用的阈值而成为RDOCc, 同时
RDOCt不断被产生累积至巨大海洋RDOC库(Jiao等,
2018a). Li等(2019)在马里亚纳海沟不同水深的DOC调
查研究中发现了活性有机质的相对含量随着水深增加
而降低, 而惰性组分随着水深增加而增加, 亦证实了这
一观点.
4.1.3 为调节气候和改善生态环境提供可验证理论
海洋巨大的RDOC库与全球气候变化有不可割裂
的关系(Rothman等, 2003; Sexton等, 2011). MCP理论
解释了海洋巨大碳库的形成和维持机制, 亦厘清了海
洋RDOC的惰性机制(Jiao等, 2018a); 因此, 有科学家
提出: MCP是海洋RDOC影响气候变化的理论基础
(Ridgwell, 2011). 以中国海为例, 若仅简单从“海-气通
量”计算,中国海是大气CO2的“源”,但考虑了河流、大
洋输入、沉积输出以及微型生物碳泵(DOC转化输出)
作用后, 中国海则是重要的储碳区(焦念志等, 2018)(图
3). 太平洋时间序列观测站ALOHA展示的DOC数据表
明, 海洋DOC浓度在缓慢地增加(Church等, 2002), 这
与MCP不断转化活性有机碳并累积至RDOC库相关
联. 此外, 由于大气CO2浓度持续增加, 导致全球海洋
增温, 未来加剧海洋层化现象, 这将减弱深层海水营养
盐向海洋表层输运, 进而改变浮游植物群落生态结构,
最终降低BP向深海的垂直输送效率. 同时也有研究表
明, 在海洋增温和层化加剧的情景下, MCP介导的
DOC输入会增加, 因此MCP效率将比BP更显著, 将会
对缓解全球气候变化产生更有利的影响(Roshan和
Devries, 2017). MCP同时有着改善近海海洋生态环境
的潜力和功能. 发展中国家过度施肥导致过量无机营
养盐输入河流并最终汇入大海. 过量的营养盐可能在
近海区域引起富营养化, 诱发赤潮或绿潮(焦念志等,
2018; Jiao等, 2018b). 尽管表面看来赤潮或绿潮爆发
过程中固定CO2产生了更多有机碳, 但这些有机碳很
快被异养微生物群落呼吸降解成CO2. 此外, 赤潮或绿
潮爆发后产生大量的活性有机碳可引发水体环境的激
发效应(priming effects)(Bianchi, 2011), 进一步促进了
水体中RDOC的降解, 降低MCP效率, 可能造成该水域
净碳汇成负值. 这也解释了为何河口常是大气CO2的
源而非汇(Jiao等, 2011, 2018b).
4.2 “微型生物碳泵MCP”理论的国际影响力
微型生物碳泵MCP理论原文发表在英国《自
然》(Nature)子刊《自然—微生物学综述》(Nature
Reviews Microbiology)上,并被该期刊网站首页、期刊
封面及目录作为亮点展示. 自MCP理论发表以来, 该
文章持续被美国基本科学指标数据库 (Es sen t i a l
Science Indicators, ESI)遴选为高引用率文章. 美国
《科学》(Science)杂志对MCP进行了专题报道, 评价
MCP为“巨大碳库的幕后推手”(Stone, 2010), 《科
学》还出版了有关MCP的增刊.
鉴于MCP理论的重要性, 国际海洋研究科学委员
会(Scientific Committee on Oceanic Research, SCOR)
专门设立了MCP科学工作组(2008), 该工作组由中国
科学家领衔, 并由来自美洲、欧洲、亚洲等12个国家
的26名科学家成员组成. 国际海洋湖沼科学促进会
(Association for the Sciences of Limnology and Oceano-
graphy, ASLO)遴选MCP为4个新兴前沿论题之一, 并
资助召开专题研讨会(2011). 大型国际联合研究计划
海洋生物地球化学与生态系统集成研究(Integrated
Marine Biogeochemistry and Ecosystem Research, IM-
BER)遴选MCP为未来研究3个战略研讨主题之一
(2013). IMBER开放科学大会总结中评选MCP为研究
亮点(2014). 北太平洋海洋科学组织(North Pacific
Marine Science Organization, PICES)与世界最早建立
的海洋科学组织——国际海洋考察理事会(Interna-
tional Council for the Exploration of the Sea, ICES)建立
了以MCP为基点之一的PICES-ICES联合工作组, 这是
该组织建立110多年来第二个联合工作组(2015). 以
MCP理论为核心的《微型生物在海洋碳储库及气候
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变化中的作用》项目获得2015年“国家自然科学奖二
等奖”. 久负盛名的国际学术品牌美国“戈登研究
会”(Gordon Research Conferences, GRC)遴选MCP为
“海洋生物地球化学论坛”(Ocean Biogeochemistry)开
坛的3个主题之一(焦念志等, 2016). 中国科学院学部
打造的国际学术论坛雁栖湖会议首期国际论坛由
中、美、加、欧四国院士共同发起, 针对中国在全球
变化背景下应对气候谈判、实施减排增汇及发展低
碳经济的迫切需要, 遴选“陆海统筹论碳汇”为主题,
围绕“海洋碳汇过程与机制”等议题产出丰硕的学术
成果, 例如《National Science Review》特邀与会专家
以MCP理论为基点撰写综述文章并出版专辑. 此外,
中国科学家为最大限度地汇聚国内外海洋碳汇领域
的智力资源, 系统深入开展海洋碳汇理论机制研究,
成立全国海洋碳汇联盟(COCA)、“中国未来海洋联
合会”(CFO), 打造海洋科学与技术交流与协作平台,
促进科技引领和创新驱动, 为实施海洋强国战略做
贡献.
5 “微型生物碳泵”理论的未来发展
BP和MCP等理论框架促进了我们对海洋碳循环
的理解. MCP理论的提出极大推动了海洋生态系统中
微生物参与的碳循环过程研究, 这对预测海洋在气候
变化中的作用具有十分重要的意义. IPCC特别评估报
告《变化中的海洋与冰冻圈》引入了MCP理论框架,
并将陆海统筹增加海洋碳汇等减缓气候变化的措施纳
入其中. 当前, 微型生物碳汇被公认为是改变中国海碳
“源”与“汇”格局的关键因素(焦念志等, 2018), 这将会
为中国在碳排放的国际谈判中提供直接支撑.
随着全球变化问题的持续升温, 海洋RDOC及
MCP成为越来越受关注的研究热点. MCP明确考虑了
海洋RDOC储藏量的重要性, 并为探索其形成机制和
持久性提供了一个有效的解释. 但是由于微生物群落
和DOC化合物化学结构的双重复杂性, MCP的详细过
程还没有被完全了解. 因此, 越来越多的研究正在通过
先进的微生物学和地球化学分析技术, 如微生物组学
图 3 中国海主要碳通量
源自焦念志等(2018), 通量单位为Tg(百万吨)
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和有机物的超高分辨率解析技术, 来解决上述问题
(Zhang等, 2018).
MCP是海洋RDOC的产生的生物学机制, 而水团
变化则是驱动RDOC库循环的物理学过程. 目前, 迫切
需要全面解析全球范围的环境变化效应, 包括海洋增
温和酸化, 以及相关的脱氧作用和营养物质等多重压
力对海洋碳循环的影响. 综上, 本文提出深化和丰富
微型生物碳泵理论研究的建议.
第一, 增加对不同自然环境中微生物群落的研究,
包括深海和海沟环境. 这些研究应该系统整合组学方
法(如宏基因组、宏转录组、宏蛋白质组和代谢组
学)、微型生物类群(如病毒、细菌、古菌、浮游植物
和浮游动物)以及海洋生态系统类型, 以全面了解海洋
微型生物的代谢活动及其对环境时空变化响应的敏
感性.
第二, 加强对微型生物代谢与DOC分子组成与化
学结构之间关系的集成研究. 结合高分辨光谱、质谱
和高场核磁共振等技术(例如, 高精度三维荧光光谱
EEM、FT-ICR MS和NMR等)对DOC组成进行解析,
并结合微型生物群落的变化进行集成分析. 这些分析
将有助于深入了解RDOCt和RDOCc的形成机制(Ro-
binson等, 2018), 尤其是在各营养条件和生态系统水平
上对DOC的归宿进行全面细致的研究. 值得指出的是,
应该在经典的细菌和微藻类群研究基础上, 加强浮游
古菌在碳循环中作用的研究. 这些古菌, 如奇古菌, 被
认为在海洋碳循环中起着重要作用. 目前我们仍不清
楚古菌DOC的产生(或同化)机制(Zhang等, 2018), 其
深入研究在很大程度上受限于海洋古菌分离和培养.
因此, 依托基因组信息, 开发富集和分离海洋古菌的新
技术尤为重要.
第三, 将生物生态研究和物理海洋学研究紧密结
合, 是深入阐释RDOC海洋生物地球化学循环机制不
可或缺的步骤. 这要求在深入认识微生物生态(包含群
落、基因、转录组、蛋白组学等)和有机地球化学的
基础上, 与物理海洋学过程(例如大洋环流、水团混
合、上升流、下降流、扩散等)结合, 并基于此量化生
物地球化学循环中各环节的RDOC. 这些“宏伟”目标
将为海洋碳交易提供坚实的理论研究基础, 服务于中
国的海洋强国战略, 提升中国在气候变化谈判中的国
际话语权.
在MCP理论基础上, 中国科学家结合中国近海的
实际情况, 可以有效地实施一项碳减排增汇生态工程,
包括减少陆地过度施肥和增加近海碳汇(Jiao等, 2011).
这是一种“陆海统筹”观点, 即合理减少农田土壤施用
的氮、磷等无机化肥(目前中国农田施肥严重过量、
大量流失), 从而降低河流营养盐排放量, 使MCP在近
海更加高效地转化产生惰性有机碳, 并由物理输运带
入大洋深层而起到长期储碳. 欧美科学家在各种自然
环境中收集的统计资料及河流实验的结果佐证了以上
观点(Taylor和Townsend, 2010). “降低陆地施肥, 增加
近海碳汇”是一个既现实可行又无环境风险的增汇途
径, 能够助力中国的陆海统筹生态工程, 为生态补偿提
供量化的科学依据. 此增汇途径能够使低碳经济政策
落到实处, 促进海洋生态安全和生态文明建设, 实现
生态系统的可持续发展, 助推中国海洋强国战略目标
的实现.
致谢 三位审稿人对论文提出了宝贵意见, 在此表示衷
心感谢. 中国科学院生态环境研究中心邓晔和山东大学
海洋研究院刘洋提供了文字帮助, 在此一并致谢. 该综述
文章的写作受益于多个资助机构支持开展的研究项目.
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